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Вступ. М’яка пшениця (Triticum aestivum L.) 
є однією з найважливіших сільськогосподар-
ських культур у світі [1–3]. Борошниста роса, 
хвороба, яку викликає Blumeria graminis f. sp. 
tritici (синонім – Erysiphe graminis f. sp. tritici) – 
одна з головних хвороб пшениці за поширен-
ням та економічними втратами, до яких вона 
призводить [1, 4, 5]. Хвороба розповсюджена 
в багатьох районах вирощування пшениці, осо-
бливо в умовах помірного вологого клімату [6, 
7], та спричинює втрати врожаю понад 30 % [8]. 
Вирощування стійких сортів пшениці є най-
більш ефективним, економічно вигідним та еко-
логічно безпечним методом боротьби з борош-
нистою росою, як і з іншими хворобами та шкід-
никами пшениці [1, 2, 7]. Але через здатність 
збудників хвороб мутувати, формувати нові ра-
си, які вражають навіть стійкі сорти, відомі гени 
стійкості досить швидко втрачають свою ефек-
тивність [4, 9, 10]. Таким чином, виникає потре-
ба пошуку та залучення до елітних сортів нових 
генів стійкості до хвороб та шкідників пшени-
ці, і, зокрема, до борошнистої роси. 
Важливим джерелом генів стійкості, а також 
генів, що відповідають за інші корисні агрономіч-
ні ознаки (зокрема стійкість до дії несприятливих 
абіотичних чинників), є дикорослі родичі пшени-
ці [11–15]. Серед них Aegilops speltoides посідає 
особливе місце завдяки деяким своїм особливос-
тям. Геном виду Aegilops speltoides (SS) є най-
ближчим до В геному м’якої пшениці (Ae. speltoides 
розглядається як можливий донор В геному) [4, 
16, 17]. В геномі Aegilops speltoides міститься ген-
супресор Ph1 гена – інгібітора кон’югації гомео-
логів [18–20]. Aegilops speltoides є джерелом бага-
тьох корисних ознак, зокрема, багато генів стій-
кості було перенесено від цього виду до геномів 
м’якої та твердої пшениці [21–23]. 
Перенесення чужинних генів до геному м’я-
кої пшениці здійснюється методами хромосом-
ної інженерії, одним з етапів якої є хромосомна 
локалізація чужинних інтрогесій у геномі ство-
рених інтрогресивних ліній. Отже, метою дослі-
дження, результати якого викладено у статті, бу-
ла хромосомна локалізація фрагментів чужин-
ного хроматину, які входять до складу геному 
інтрогресивних ліній – похідних виду Aegilops 
speltoides, стійких до борошнистої роси.
Матеріал та методи. Було використано та-
кий рослинний матеріал: 1) сорт озимої м’якої 
пшениці Triticum aestivum L. (AABBDD) Аврора 
(2n=42); 2) синтетична геномно-заміщена форма 
Авродес (AABBSS), амфідиплоїд, у складі гено-
му якого об’єднані тетраплоїдний компонент 
сорту м’якої пшениці Аврора (AABB) та геном 
SS диплоїдного виду Aegilops speltoides [24]; 
3) 89 гексаплоїдних ліній пшениці, одержані від 
схрещування сорту Аврора з Авродесом [24]. Всі 
лінії характеризуються стійкістю до борошнистої 
роси від 7 балів (ураження листкової пластинки 
оцінюється як менше 20 %) до 9 балів (на листко-
вих пластинках ознак ураження немає). 
Рослинний матеріал було перевірено за елек-
трофоретичними спектрами глютенінів (хромосо-
ми 1-ої гомологічної групи), гліадинів (1 та 6 гру-
 пи), бета- амілази (4 та 5 групи), альфа-амілази 
(6 та 7 групи).
Екстракцію та електрофорез білків, а також 
візуалізацію компонентів спектрів проводили за 
методикою, докладно викладеною у [24].
результати та обговорення. Як показано у пра-
цях Рибалки, Созинова, 1980; Добровської, 1983 
(цит. за: [25]), ізоферменти бета-амілази контро-
люються генами β-Amy-A1, β-Amy-B1 та β-Amy-
D1, що локалізовані на довгих плечах хромо- 
сом. Отже, аналіз електрофоретичних спектрів 
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ізоферментів бета-амілази дозволяє вия вити ло-
кус, що походить від Aegilops speltoides, або 
відсутність пшеничного локусу β-Amy-1 в гено-
мі досліджуваних ліній інтрогресивного похо-
дження у складі хромосом 4AL, 5АL і 4DL. 
Спектр сорту м’якої пшениці Авро ра, яка є 
однією з батьківських форм досліджуваних лі-
ній, представлений чотирма компонентами (зо-
нами активності) (рис. 1). Два компоненти, що 
мають найбільшу рухливість (3 і 4), контролю-
ються 4D хромосомою. Компо нент з наймен-
шою рухливістю (компонент 1, рис. 1) контро-
люється 5А хромосомою, а компонент, що роз-
міщується на спектрі під ним (компонент 2, 
рис. 1) – 4А хромосомою [25]. 
Спектр геномно-заміщеної форми Авродес 
(другої батьківської форми досліджуваних ліній) 
представлений трьома компонентами (рис. 1). 
Компоненти 1 і 2 збігаються з такими у сорту 
Аврора і присутній ще один компонент, 6, що 
має рухливість більшу за компонент 4 Аврори. 
Саме він є маркерним щодо присутності у гено-
мі локусу від Ae. speltoides [25]. 
За електрофоретичними спектрами ізофер-
ментів бета-амілази досліджувані лінії можна 
поділити на три групи: 1) лінії, спектр яких 
ідентичний спектра сорту Аврора, таких ліній 
було 61 серед 89 досліджених. Спектри деяких 
з них представлені на рис. 1; 2) лінії, які мають 
у спектрі компоненти, відсутні у спектрі Авро-
ри, але це не компонент 6, притаманний Авро-
десу. Таких ліній було 19, спектри деяких з них 
представлені на рис. 2; 3) лінії, що мають непо-
вний спектр Аврори, таких ліній було 6 (рис. 3). 
У їх спектрі відсутні компоненти 3 і 4, отже, 
в геномі цих ліній відсутній пшеничний локус 
β-Amy-D1. 
   
рис. 3. Електрофоретичні спектри ізоферментів бета-
амілази ліній, які характеризуються відсутністю компо-
нентів 3 та 4 сорту Аврора. Av – сорт Аврора; A-des – 
геномно-заміщена форма Авродес; 6, 46, 76 –номер лінії; 
1, 2, 3, 4, 6 – зони активності ізоферментів
 
Шість ліній не мають у спектрі найменш рух-
ливого компоненту, який контролюється 5АL 
хромосомою (рис. 4). Тобто пшеничний локус 
β-Amy-A1 або відсутній, або має інший алель, 
походження якого невідоме.
рис. 1. Електрофоретичні спектри ізоферментів бета-
амілази, що контролюються генами таких зразків: Av – 
сорт м’якої пшениці Аврора; A-des – геномно-заміщена 
форма Авродес; 20, 19, 17, 16 – гексаплоїдні лінії, що ма-
ють спектр, ідентичний спектру Аврори; 1, 2, 3, 4, 6 – зо-
ни активності ізоферментів (компоненти) 
рис. 2. Електрофоретичні спектри ізоферментів бета-амілази. Av – сорт м’якої пшениці Аврора; 9, 7, 43, 44, 70, 71, 
75, 76, 35 – номер лінії; 1, 1а, 2, 3, 3а, 4, 6 – зони активності ізоферментів 
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рис. 4. Електрофоретичні спектри ізоферментів бета-
амілази ліній, які характеризуються відсутністю компо-
нента 1 сорту Аврора. Av – сорт Аврора; 10, 11, 12, 48, 
49, 62 –номер лінії; 1, 2, 3, 4, 6 – зони активності ізофер-
ментів
 
Гени α-Amy-1, що контролюють синтез ізо-
ферментів malt-амілази, локалізовані на довгих 
плечах хромосом шостої гомеологічної групи 
(6AL, 6BL та 6DL) за дослідженнями Нікішави, 
Нобугари, 1971; Нікішави та ін. 1975; Ейнсворта 
та ін., 1985 (цит. за: [25]). У нижній частині елек-
трофоретичного спектра (більш рухливі зони ак-
тивності) ізоферментів malt-амілази є триплет 
компонентів (компоненти 5, 7 і 8, рис. 5), який 
присутній як у спектрі сорту Аврора, так і ге ном-
но-заміщеної форми Авродес. 
   
  
рис. 5. Електрофоретичні спектри ізоферментів альфа-
амілази, що контролюються генами таких зразків: Av – 
сорт м’якої пшениці Аврора; A-des – геномно-заміщена 
форма Авродес; 37, 80 – спектри ліній, що не відрізня-
ються від Аврори; 50, 4, 13 – спектри ліній, що не від-
різняються від Авродесу
У верхній частині спектра malt-амілази сорт 
Аврора має два компоненти – 1 і 4. Геномно-
заміщена форма Авродес у цій частині спектра 
має один компонент 2, що має трохи більшу рух-
ливість, ніж компонент 1 спектра Аврори 
(рис. 5). Компонент 1 контролюється 
хромосомою 6D, а компонент 4 – хро-
мосомою 6А, на думку Іллічівського 
та ін., 1989, (цит. за: [25]).
Пізніше при проростанні насіння, 
а також у перикарпі насіння, що розви-
вається, виявляється активність green-
амілази. Синтез green-амілази контро-
люють локуси α-Amy-2, що локалізова-
ні на довгих плечах хромосом сьомої 
гомеологічної групи [25]. В зоні актив-
ності green-амілази сорту Аврора присутні три 
компоненти 9, 11 і 12 (рис. 5). Спектр ізофер-
ментів green-амілази геномно-заміщеної форми 
Авродес представлений двома компонентами – 
11 і 12. Компонент 9 зони активності green-
амілази контролюється 7D хромосомою, компо-
нент 11 – 7A, компонент 12 – 7B (цит. за: [25]).
Через несхожість насіння за спектром альфа-
амілази було проаналізовано тільки частину лі-
ній. Спектри двох ліній виявилися повністю іден-
тичними спектру сорту м’якої пшениці Авро- 
ра. Спектри трьох ліній були ідентичні спектру 
геномно-заміщеної форми Авродес, тобто в них 
присутній компонент 2 і відсутній компонент 9 
(рис. 5). Певна група ліній мали у спектрі альфа-
амілази компонент 9 від сорту Аврора і компо-
нент 2 від геномно-заміщеної форми Авродес 
(рис. 6). Це вказує на те, що є зміна за хромосо-
мою шостої групи, але не за сьомою. 
Для певної групи ліній характерний неповний 
спектр Аврори (рис. 6, лінії 82 і 84). Деякі лінії, 
наприклад, 82 на рис. 6, мають компоненти, що не 
присутні у спектрах батьківських форм.
Електрофоретичні спектри високомолекуляр-
них глютенінів, які контролюються генами Glu-A1, 
Glu-B1, Glu-D1, локалізованими на довгих плечах 
рис. 6. Електрофоретичні спектри ізоферментів альфа-
амілази, що контролюються генами таких зразків: 2, 5, 7, 
23, 72, 76, 87 – спектри ліній, що мають компоненти від 
Аврори та Авродесу; 2 – компонент від Авродесу; 9 – ком-
понент спектра Аврори
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хромосом 1AL, 1BL та 1DL, відповідно [24], на-
ведено на рис. 7. Спектр Аврори представлений 
чотирма компонентами, геномно-заміщена фор-
ма Авродес – також чотирма, проте деякі мають 
іншу рухливість. Компоненти 7 і 9 контролю-
ються тетраплоїдним компонентом від Аврори 
(ААВВ) [25]. Компонент 6 походить від S гено-
ма, яким заміщений D геном Аврори. Природа 
компонента 2 невідома. Отже, маркерним щодо 
присутності локуса від Aegilops speltoides (SS ге-
ном) є компонент 6 [25].
Група з 24 ліній має спектр високомолекуляр-
них глютенінів, що не відрізняється від спектра 
сорту Аврора (рис. 7). Інша група ліній має 
в спектрі компоненти і від сорту Аврора, і від 
геномно-заміщеної форми Авродес (компонент 
2 та/або компонент 6). Таких ліній було 31. Але 
оскільки лише компонент 6 пов’язаний з локу-
сом від Ae. speltoides, то серед названих вище 
ліній виділимо групу з чотирьох ліній, яка має 
у спектрі компонент 6 (рис. 8). Ще одна група 
ліній має у спектрі компоненти, які відсутні 
у спектрах батьківських форм (рис. 9). 
Інтрогресивні лінії, що нами вивчалися, по-
ходять від схрещування Авродес × Аврора з на-
ступними 1–2 беккросами з сортом Аврора та 
тривалим самозапиленням. Процес формування 
геномів ліній включає зміни хромосом як за ра-
хунок рекомбінацій, так і транслокацій. Природ-
ним є припущення про появу нових, не прита-
манних вихідним батьківським формам, алелів 
у геномі ліній. 
Основні локуси, що контролюють запасні 
білки гліадини – Gli-1 та Gli-2 [24]. Гени Gli-1 
локалізовані на коротких плечах хромосом пер-
шої гомеологічної групи (1AS, 1BS та 1DS). 
Продуктам цих генів відповідають компоненти 
ω- та γ-зони на електрофоретичному спектрі 
(верхня частина спектра) [24]. Гени Gli-2 лока-
лізовані на коротких плечах хромосом шостої 
гомеологічної групи (6AS, 6BS, 6DS). Продук-
там цих генів на електрофоретичному спектрі 
відповідають компоненти β- і α-зони (нижня час-
тина спектра) [24]. 
Електрофоретичний спектр гліадинів сорту 
Аврора в ω-зоні складається з 15 компонентів 
(рис. 10). Триплет компонентів у верхній частині 
спектра (компоненти 1, 2 і 3, рис. 10) контролю-
ється хромосомою 1D, компоненти 7 і 8 
(рис. 10) – хромосомою 1А. Компоненти 11, 12, 
13, 14 і 15 (рис. 10) відповідають транслокації 
1ВL/1RS (короткого плеча житньої хромосоми 1 
на довге плече 1В хромосоми пшениці) у сорту 
м’якої пшениці Аврора [24].
В γ-зоні електрофоретичного спектра гліа-
динів Аврора має три компоненти (компоненти 
1, 3 і 4, рис. 10). Геномно-заміщена форма 
Авродес в γ-зоні замість компонента 3 має ком-
понент з трохи меншою рухливістю (компо-
нент 2, рис. 10). 
Спектри Аврори та Авродеса в α- та β-зонах 
не відрізняються. Обидві батьківські форми ма-
ють у β-зоні по шість компонентів, а в α-зоні – 
по три компоненти (рис. 10). Ком поненти цих 
зон є продуктами генів Gli-2, локалізованих на 
6AS, 6BS, 6DS. Отже, через відсутність різниці 
між спектрами Аврори і Авро деса у α- та 
β-зонах за електрофоретичними спектрами за-
пасних білків гліадинів можна виявити присут-
ність локуса від Aegilops speltoides у складі ко-
ротких плечей хромосом лише першої гомео-
логічної групи хромосом. 
рис. 7. Електрофоретичні спектри запасних білків глю-
тенінів, що контролюються генами таких зразків: Av – 
сорт Аврора; A-des – геномно-заміщена форма Авродес; 
1, 2, 15, 21, 22, 56, 76, 77 – номери ліній; 5, 7, 9, 10 – но-
мер компонента спектра 
рис. 8. Електрофо-
ре тичні спектри за-
пасних білків глюте-
нінів, що контролю-
ються генами ліній 
10, 57, 70; 2, 5, 6, 7, 
9, 10 – номер ком-
понента спектра
рис. 9. Електрофоре-
тичні спектри запасних 
білків глютенінів, що 
конт ролюються генами 
таких ліній: 6, 7, 8, 11, 
51, 52, 53, 62, 63, 64, 
65; 1, 8, 7а, 7б, 10а – 
компоненти, які відсут-
ні у спектрах батьків-
ських форм
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рис. 10. Електрофо-
ретичні спектри за-
пасних білків гліа-
динів, що конт-
ролюються генами 
таких зразків: Av – 
сорт Аврора; A-des – 
геном но-заміщена 
форма Авродес; 32 – 
лінія, що має елек-
трофоретичний 
спектр, ідентичний 
до спектра Аврори
  
    
  
? 
? 
? 
? 
рис. 11. Електрофоретичні спектри запасних білків гліадинів, що 
контролюються генами таких зразків: 35, 36, 37, 48, 68 – спектри 
ліній, що мають компонент 19; 22, 23, 45, 54, 55, 57, 59, 63 – спектри 
ліній, що мають компоненти від обох батьківських форм
Спектр 5 ліній не від різ няється від спектра Ав-
рори в усіх зонах. Група ліній, що мають у спек-
трі компоненти від Ав рори і від Авродеса, вклю-
чає лінії, спектр яких наведено на рис. 11. Ве лика 
група ліній мають в ω-зоні компонент 19 з вели-
кою рухливістю (рис. 11). 
Компонент 19 (рис. 11) відсутній у спектрах 
батьківських форм. Поява цього компонента 
майже у всіх випадках пов’язана зі зникненням 
компонентів 11-15 ω-зони (рис. 11, лінії 35-37). 
Таке явище спостерігали у 31 лінії. У двох інших 
ліній поява компонента 19 в ω-зоні не супрово-
джується зникненням компонентів 11-15 (рис. 11, 
лінії 48 і 68). 
За результатами аналізу електрофоретичних 
спектрів білків можна зробити висновок про 
присутність у геномі досліджуваних ліній від-
повідних локусів від Ae. speltoides. Лінії 2, 5, 7, 
13, 23, 40, 72, 76 і 87 мають у складі довгих пле-
чей хромосом шостої гомеологічної групи ло-
кус α-Amy-1 від Ae. speltoides (на електрофоре-
тичному спектрі ізоферментів альфа-амілази 
присутній компонент 2). Цей локус може пере-
бувати у складі транслокації, заміщення плеча 
хромосоми, або заміщення цілої хромосоми. 
Для встановлення останнього необхідне по-
дальше дослідження. Лінії 10, 35, 57, 70 мають 
локус Glu-1 від Ae. speltoides у складі довгих 
плечей першої гомеологічної групи хромосом 
(відповідний компонент 6 на електрофоретич-
ному спектрі запасних білків глютенінів). Лінії 
22, 23, 45, 54, 55, 57, 59 і 63 мають гліадин-
кодуючий локус Gli-1 від Ae. speltoides у складі 
коротких плечей хромосом першої гомеологіч-
ної групи (на електрофоретичному спектрі гліа-
динів у ω- та/або γ-зоні присутні компоненти зі 
спектра геномно-заміщеної форми Авродес, які 
відсутні у спектрі Аврори). Лінія 57 має локуси 
від Ae. speltoides на довгому і на короткому пле-
чі хромосоми першої гомеологічної групи (1D): 
Glu-1 на довгому плечі і Gli-1 на короткому 
плечі. Утворення двох транслокацій на обох пле-
чах однієї хромосоми 1D, кожна з них включає 
досліджуваний локус (Glu-1 і Gli-1), є подією 
малоймовірною. Більш імовірним є припущен-
ня, що в цьому випадку наявне заміщення всієї 
хромосоми 1D на 1S.
Висновки. Лінії 2, 5, 7, 13, 23, 40, 72, 76 і 87 
мають у складі довгих плечей хромосом шостої 
гомеологічної групи інтрогресію від Ae. 
speltoides. У складі хромосом 4AL, 5АL і 4DL 
за допомогою використання ізоферментів бета-
амілази як біохімічних маркерів не виявлено 
інтрогресій від Ae. speltoides. Лінії 10, 35, 57, 70 
мають інтрогресію від Ae. speltoides у складі 
довгих плечей першої гомеологічної групи хро-
мосом. Лінії 22, 23, 45, 54, 55, 57, 59 і 63 мають 
інтрогресію від Ae. speltoides у складі коротких 
плечей хромосом першої гомеологічної групи. 
Ген стійкості до борошнистої роси, перенесе-
ний від виду Ae. speltoides, локалізований на 
довгому плечі хромосом шостої гомеологічної 
групи або у складі хромосом першої гомеоло-
гічної групи.
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T.  Yefimenko, M. Antonyuk 
CHROMOSOME LOCALIZATION OF INTROGRESSIONS  
IN THE GENOME OF LINES TRITICUM AESTIVUM / AEGILOPS SPELTOIDES 
RESISTANT TO POWDERY MILDEW
According to results of analysis of protein electrophoretic spectrа of common wheat, which are connected 
in their origin to the species Aegilops speltoides and are resistant to powdery mildew, the homoeology 
belongings of the introgressions in the genomes of these lines was determined. Among 89 examined lines 
9 ones have introgression from Aegilops speltoides in the long chromosome arms of the sixth homoeology group, 
4 lines have introgression in the long chromosome arms of the first homoeology group of chromosomes, 
and 8 lines have introgression in the short arms of the chromosomes of the same homoeology group. 
Keywords: Triticum aestivum / Aegilops speltoides, introgressive lines, molecular genetic markers, 
resistance, powdery mildew. 
